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La distribuci￳n de los reptiles, dada su dependencia de la temperatura, puede verse restringida en funci￳n del clima. En particular, se han planteado
tres hip￳tesis que vinculan el clima con la distribuci￳n y el viviparismo en las especies de reptiles: i) hip￳tesis de clima variable, ii) hip￳tesis del clima
fr￭o e iii) hip￳tesis de manipulaci￳n materna. Entre las lagartijas de Sudam￩rica las especies del g￩nero Liolaemus se distribuyen tanto en ambientes
c￡lidos como fr￭os y m￡s del 50 % de ellas son viv￭paras. En este trabajo estudiamos 47 especies de Liolaemus, tomando datos clim￡ticos de sus
sitios de colecta, su temperatura de preferencia (Tpref), el coeficiente de variaci￳n de la misma (CV) y los l￭mites de tolerancia t￩rmica (TT). Nuestros
resultados no apoyan la hip￳tesis de clima variable, aunque ￩sta ha sido sustentada en estudios anteriores. Se encontr￳ relaci￳n entre viviparismo
y altitud, pero no entre viviparismo y las variables t￩rmicas ambientales. Finalmente, las especies viv￭paras de Liolaemus mostraron un comporta-
miento termorregulador m￡s preciso que las especies ov￭paras, reforzando la hip￳tesis de manipulaci￳n materna.  
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Cruz, F.B., Moreno Az￳car, D.L., Bonino, M.F., Schulte II, J.A., Abdala, C.S., Perotti, M.G. 2014. Climate, geographic distribution and Viviparity
in Liolaemus (Reptilia; Squamata) species: when hypotheses need to be tested. Ecosistemas 23(1):37-45. Doi.: 10.7818/ECOS.2014.23-1.06
Reptile’ distributions, under the light of their strong dependence on particular temperature requirements, may be constrained as a consequence of
climate. The relationship between reptile viviparity and climate yielded two previously proposed hypotheses (the cold climate and the maternal ma-
nipulation hypotheses) that together with the climatic variability hypothesis; theoretically link climate, distribution and reproductive mode. The extensive
variation in mean environmental temperature associated with changes in parity strategies has received much attention in this ectothermic group.
Among Southamerican lizards, Liolaemus are distributed in cold and warm regions and more than 50 % of described species are viviparous. We stu-
died 47 Liolaemus species considering climatic data where collected, preferred body temperature, its coefficient of variation and their thermal tolerance.
Our results do not support the climate variability hypothesis, previously supported in other studies. We found a relationship between viviparity and
elevation, but not between viviparity and thermal climatic variables. Finally, viviparous Liolaemus species showed more precise thermoregulatory
behavior than oviparous ones, supporting the maternal manipulation hypothesis.
Key words: climate; distribution; Liolaemus; reptile; temperature; viviparity.
Introducci￳n
La biolog￭a t￩rmica es clave en estudios ecofisiol￳gicos en ec-
totermos. De hecho, la temperatura rige muchos aspectos de la
ecolog￭a, fisiolog￭a y evoluci￳n de los ectotermos, siendo por ende
un factor sumamente importante en sus historias de vida (Avery
1982; Adolph y Porter 1993). En las ￺ltimas d￩cadas un gran n￺-
mero de estudios en este ￡rea ha salido a la luz (Angilletta 2009).
Por ejemplo, se ha observado que la temperatura preferida est￡ re-
lacionada con el funcionamiento ￳ptimo de aspectos como la di-
gesti￳n y la velocidad de desplazamiento (Huey y Bennet 1987;
Bauwens et al. 1995; Angilletta et al. 2002), afectando en ￺ltima
instancia a la aptitud biol￳gica o “fitness” (Angilletta 2009). Asi-
mismo, la duraci￳n de la temporada favorable es mayor en sitios
con temperaturas medias ambientales m￡s elevadas, de esta ma-
nera los periodos de alimentaci￳n se pueden prolongar y conse-
cuentemente se incrementa la ganancia energ￩tica a costa de la
reproducci￳n futura (Bueno y L￳pez-Urrutia 2012). En contraste,
en ambientes con climas templados o fr￭os el periodo favorable es
m￡s corto y consecuentemente hay menos tiempo disponible para
alimentarse y transferir energ￭a para la reproducci￳n, lo que puede
limitar el n￺mero de puestas, llegando en algunos casos a ciclos
reproductivos bianuales o trianuales (Ibarg￼engoyt￭a y Cussac
1996; Boretto e Ibarg￼engoyt￭a 2006, 2009; Boretto et al. 2007;
Meiri et al. 2013). 
Entonces, el rol de la temperatura ambiente tiene vital impor-
tancia, lo que ha sido manifestado por el IPPC (2007). Sin embargo,
este problema suele centrarse en el impacto de las temperaturasmedias ambientales sobre los organismos, dando menor importan-
cia a la variabilidad de la temperatura que los organismos deben
afrontar (Estay et al., en prensa). En este sentido, recientemente
se ha observado que muchos ectotermos reducen la variaci￳n de
su temperatura corporal para compensar el efecto de la variabilidad
clim￡tica (Gvozdik 2012).
Durante la ￺ltima d￩cada se han testeado varias hip￳tesis ba-
sadas en aspectos clim￡ticos, a fin de predecir la distribuci￳n de
las especies en relaci￳n a las variaciones t￩rmicas relacionadas
con el cambio clim￡tico (Bozinovic et al. 2011a). La relaci￳n entre
las condiciones ambientales y la tolerancia t￩rmica (TT) de las es-
pecies puede reflejarse en diversos aspectos, y ha sido estudiada
en varias ocasiones en funci￳n de gradientes geogr￡ficos (latitud o
elevaci￳n) (e.g., Gibert y Huey 2001; David et al. 2003; Hoffmann
et al. 2003; Casta￱eda et al. 2004; Kristensen et al. 2008; Bozinovic
et al. 2010; Hoffmann 2010; Navas et al. 2013). Por ejemplo, se ha
observado que a mayores latitudes (y altitudes o su combinaci￳n)
los organismos toleran temperaturas m￡s bajas y poseen mayor
capacidad de recuperaci￳n ante un shock t￩rmico, caracter￭sticas
ventajosas para la supervivencia en dichos ambientes (Gibert y
Huey 2001). Dichos hallazgos se enmarcan en lo que se conoce
como la “hip￳tesis de clima variable” (Gaston y Blackburn 2000).
Por otra parte, la transici￳n del oviparismo al viviparismo ha sido
tambi￩n relacionada con las caracter￭sticas t￩rmicas del ambiente,
asoci￡ndose la distribuci￳n de las especies viv￭paras a climas fr￭os
(Shine 1985). Actualmente se acepta que el viviparismo en reptiles
evolucion￳ por razones t￩rmicas, en particular porque la tempera-
tura intrauterina puede brindar una ventaja respecto a la tempera-
tura ambiente en zonas de climatolog￭a extrema (Blackburn 1982,
2000; Shine 2004, 2005; Webb et al. 2006; Ji et al. 2007). De esta
manera, los ambientes templados o fr￭os constituyen una fuerza
selectiva para la transici￳n desde el oviparismo a la retenci￳n de
embriones (Qualls y Andrews 1999), siendo las temperaturas cor-
porales de las hembras gr￡vidas m￡s elevadas que las del suelo
(Shine 1983). En consecuencia, las especies viv￭paras tienden a
encontrarse en climas fr￭os, mientras que especies ov￭paras em-
parentadas habitan climas m￡s c￡lidos (Shine 1985, 1987; Qualls
y Shine 1998). Esto se conoce como “hip￳tesis de clima fr￭o” (Shine
1985). Adem￡s, se ha observado que los embriones de especies
ov￭paras tardan m￡s en desarrollarse o presentan menor rendi-
miento f￭sico (corren a menor velocidad) cuando son incubados a
temperaturas menores (Qualls y Andrews 1999; Shine 2002; Parker
y Andrews 2007). Finalmente, Lambert y Wiens (2013) encontraron
tras una extensiva revisi￳n una correlaci￳n positiva entre el vivipa-
rismo y la presencia de bajas temperaturas durante la ￩poca repro-
ductiva, reforzando de esta manera la hip￳tesis de clima fr￭o para
el viviparismo.
Sin embargo, las condiciones particulares que favorecen la evo-
luci￳n del viviparismo no se comprenden totalmente (Hodges 2004;
Blackburn 2005; Sites et al. 2011). Por ejemplo, la hip￳tesis de
clima fr￭o no explica la presencia de especies viv￭paras en climas
c￡lidos.  Incluso,  especies  como  el  lac￩rtido  viv￭paro  Eremias
przwalskii seleccionan temperaturas m￡s bajas durante la pre￱ez
(Li et al. 2009). Por otra parte, la tasa de desarrollo embrionario y
el fenotipo de las cr￭as en reptiles no s￳lo puede verse afectada
por la temperatura media del ambiente, sino tambi￩n por el rango
t￩rmico (e.g. Andrews 2000; Ji et al. 2003; Shine 2004; Webb et al.
2006). Este descubrimiento dio origen a la “hip￳tesis de manipula-
ci￳n materna” para el viviparismo en reptiles (Shine 2004), que es-
tablece  que  las  hembras  mantienen  temperaturas  corporales
diferentes a las del ambiente que las rodea, ofreciendo a los em-
briones una mayor estabilidad t￩rmica (Webb et al. 2006). No obs-
tante, a￺n son escasos los estudios que avalan esta hip￳tesis (Ji
et al. 2007). Existe adem￡s, evidencia apoyando la idea de que las
condiciones t￩rmicas a nivel intrauterino pueden influenciar el cre-
cimiento embrionario en reptiles viv￭paros (Wapstra 2000). La hi-
p￳tesis de manipulaci￳n materna abarca un contexto m￡s amplio
que la hip￳tesis de clima fr￭o, ya que incluye aspectos como la elec-
ci￳n de las ￡reas de nidificaci￳n (Shine y Harlow 1993). Adem￡s,
la primera hip￳tesis no excluye a la segunda y es aplicable en cual-
quier circunstancia que permita a las hembras mantener una tem-
peratura distinta de la temperatura que presentan estas ￡reas
(Shine 2004; Webb et al. 2006).
Debido a que el viviparismo se ha originado m￡s de cien veces
en reptiles (Squamata)  –m￡s del doble que en otros taxa de ver-
tebrados (Blackburn 2000)–, se ha generado un inter￩s particular
sobre este aspecto en el contexto evolutivo. El g￩nero de lagartijas
sudamericano Liolaemus es particularmente interesante en este
aspecto ya que m￡s del 50 % de las especies son viv￭paras y pre-
senta una distribuci￳n amplia encontr￡ndose en climas c￡lidos,
templados y fr￭os (Cruz et al. 2005). Estudios previos, utilizando
datos de 64 especies de Liolaemini (Phymaturus + Liolaemus) no
encontraron relaci￳n significativa entre el viviparismo y la ocurren-
cia de especies a grandes altitudes (> 2500 m) o a latitudes mayo-
res de 40 ﾰS (Schulte et al. 2000). Sin embargo, debe tenerse en
cuenta que estos estudios no consideraron las variables a nivel cli-
m￡tico, sino geogr￡fico. 
Liolaemus ofrece una excelente oportunidad para estudiar las
hip￳tesis de clima variable, de clima fr￭o para el viviparismo y de
manipulaci￳n materna, dada su amplia distribuci￳n geogr￡fica, que
abarca diferentes tipos de clima (i.e., desde el sofocante chaco
hasta la fr￭a estepa patag￳nica; desde las dunas costeras hasta
zonas a m￡s de 5000 m sobre el nivel del mar), la presencia de
ambas modalidades reproductivas (i.e., especies ov￭paras y espe-
cies viv￭paras), y el gran n￺mero de especies con relaciones filo-
gen￩ticas bien conocidas.
Estudiamos 47 de un total de 230 especies de Liolaemus, in-
cluyendo especies que pertenecen a los cuatro clados principales
del g￩nero. En el marco de las tres hip￳tesis t￩rmicas mencionadas
y usando datos t￩rmicos de estas especies y datos clim￡ticos am-
bientales, planteamos las siguientes cuestiones: A) ﾿Responde la
biolog￭a t￩rmica del g￩nero Liolaemus a la hip￳tesis de clima va-
riable? En tal caso, predecimos que la tolerancia t￩rmica (TT) de
las especies estudiadas estar￡ relacionada con la amplitud t￩rmica
ambiental, B) ﾿Se ajusta el viviparismo en Liolaemus a la hip￳tesis
de clima fr￭o? De ser as￭, esperamos que haya m￡s especies viv￭-
paras en ambientes fr￭os que en ambientes m￡s c￡lidos, y C) ﾿Es
la hip￳tesis de manipulaci￳n materna, con independencia del clima,
la que mejor explica el viviparismo en Liolaemus? En este caso,
predecimos que las especies viv￭paras de Liolaemus termorregu-
lar￡n con mayor precisi￳n que las ov￭paras. Finalmente, se discute
el papel del clima como modelador de la diversidad y estilos de vida
en Liolaemus.
Materiales y m￩todos
Colecta de ejemplares
Entre los a￱os 1999 y 2009 se capturaron un total de 666 indi-
viduos (media 14.65, DE ﾱ 10.01, rango 3-36 individuos/especie)
registrando para cada ejemplar la localidad y fecha de colecta y la
especie (Ap￩ndice 1). Tras su captura los ejemplares fueron trans-
portados al laboratorio en bolsas de tela con papeles h￺medos en
su interior para evitar el stress y la deshidrataci￳n. Debido a la gran
extensi￳n geogr￡fica de Argentina en sentido Norte-Sur, y para evi-
tar excesivo traslado, se utilizaron dos laboratorios para la toma de
datos; uno en el Noroeste de Argentina, en la provincia de La Rioja
(CRILaR, CONICET) y el otro en el Noroeste de la Patagonia en la
provincia de R￭o Negro (INIBIOMA, CONICET - UNComa). En ge-
neral la captura y el acondicionamiento en laboratorio se llevaron
a cabo en no m￡s de 8 d￭as.
Una vez en el laboratorio y antes de la fase experimental, los
individuos fueron alimentados peri￳dicamente (cada tres d￭as) y se
les roci￳ con agua dos veces al d￭a. El alimento consisti￳ en grillos
vivos, flores y pimpollos de flores compuestas (dependiendo de los
h￡bitos de dieta). La temperatura media ambiente fue de 21 ﾰC (SD
ﾱ 1.6 ﾰC). Para alimentarlos, los individuos fueron colocados en pe-
que￱os terrarios con una fuente de luz que a su vez proporcionaba
calor a fin de activar la ingesta y facilitar la digesti￳n.
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En el caso de estudios comparativos, la naturaleza de los datos
a utilizar debe presentar la mayor similitud posible. En este sentido
la temperatura de preferencia obtenida en laboratorio (Tpref) ofrece
ventajas sobre la temperatura corporal obtenida en el campo (Tc),
ya que pueden controlarse las limitaciones (sombras, uso de refu-
gios e interacciones) y la potencial variaci￳n en la temperatura am-
biental durante la colecta de datos a campo. Adem￡s, de los datos
individuales de Tpref se pueden obtener indicadores de precisi￳n del
comportamiento termorregulador, tales como el coeficiente de varia-
ci￳n (CV), cuyo c￡lculo es simple (CV = desviaci￳n est￡ndar/media,
aqu￭ expresado como proporci￳n, no como porcentaje).
Datos de laboratorio 
Se procur￳ no utilizar los mismos individuos para obtener la Tpref
y las temperaturas cr￭ticas (TCm￭n y TCm￡x) para minimizar el estr￩s
sobre los ejemplares. S￳lo en algunos casos algunos individuos de
las siguientes especies fueron sometidos a ambos procedimientos
de tomas de temperaturas; Liolaemus scrocchii, L. riojanus, L.
purul, L. crepuscularis, L. famatinae, L. rothi y L. gallardoi. 
Para la obtenci￳n de la Tpref se utilizaron tres terrarios de vidrio
(1.2 x  0.6 x 0.4 m) subdivididos en cinco carriles separados por pa-
redes opacas, a fin de evitar interacciones visuales con los carriles
vecinos. Se coloc￳ una delgada capa (0.03 m) de arena en el suelo
de los terrarios para evitar sobrecalentamiento. En el momento de
la toma de datos, los individuos fueron colocados en solitario en
cada carril. El gradiente t￩rmico fue generado con una l￡mpara de
cuarzo de 1000 watts, suspendida a 0.4 m y conectada a un poten-
ci￳metro para calibrar el calor producido. El gradiente generado fue
de aproximadamente 19 a 48 ﾰC. Puesto que Tprefvar￭a con la ali-
mentaci￳n (ver Wall y Shine 2008), las lagartijas fueron privadas de
alimento durante 24 hs antes de los experimentos, a fin de estan-
darizar las condiciones para todos los individuos y especies. La Tpref
fue registrada entre las 09:30 y hasta las 18:30; a cada individuo se
le tom￳ la temperatura una vez por hora durante tres d￭as consecu-
tivos con term￳metros digitales conectados a sondas ultrafinas tipo
K (Extech 421502; Extech Instruments Corporation, Waltham, MA,
USA); una vez registrada la Tpref, las lagartijas fueron dejadas cerca
del punto medio del gradiente en el carril correspondiente.
Para obtener los datos de temperaturas cr￭ticas (i.e., la tempe-
ratura a la cual un individuo puesto sobre su dorso no logra volver
de la posici￳n supina con facilidad), se utilizaron dos m￩todos
seg￺n el caso. Para la temperatura cr￭tica m￭nima (TCm￭n), cada la-
gartija con Tc inicial de 25 ﾰC fue colocada en un contenedor de
pl￡stico (1.2 L) con tapa perforada que, fue introducido en un con-
gelador. La Tc de cada lagartija fue monitoreada cada 30 s, me-
diante una sonda conectada y adherida al cuerpo del animal. Una
vez que la Tc del individuo baj￳ hasta los 15 ﾰC, la frecuencia de
monitoreo aument￳ a 15 s hasta determinar la TCm￭n. En el caso
de la TCm￡x, cada individuo (Tc inicial de 25 ﾰC) fue colocado en un
contenedor de pl￡stico (20 L) con una l￡mpara incandescente sus-
pendida a 0.4 m, y su Tc fue monitoreada cada 15 s hasta que el
individuo comenzaba a hiperventilar; a partir de ese momento la
Tc se monitore￳ cada 10 s hasta determinar la TCm￡x, temperatura
a la cual los individuos pierden coordinaci￳n y no pueden volver a
su posici￳n normal luego de ser colocados en posici￳n supina. En
ambos casos los protocolos siguieron a Carothers et al. (1997) y
Cruz et al. (2009).
Datos ambientales
Para las variables t￩rmicas ambientales, se obtuvieron los va-
lores de temperatura media anual y estacional (TMA y TME res-
pectivamente), as￭ como los valores medios de amplitud t￩rmica
anual y estacional (i.e., restando los valores de temperatura m￭nima
de la temperatura m￡xima de cada d￭a) (ATA y ATE respectiva-
mente), estimando de esta manera la variabilidad t￩rmica. Los
datos fueron obtenidos de la base de datos disponible en la p￡gina
web de la NASA (http://power.larc.nasa.gov/) para el per￭odo com-
prendido entre enero de 1983 y diciembre de 2010. 
Marco filogen￩tico
Para la obtenci￳n de las relaciones filogen￩ticas, se extrajeron
muestras de ADN para cada una de las especies estudiadas a par-
tir de tejido hep￡tico. Se escanearon las regiones de ADNmt ND1,
ND2 y COI, las cuales fueron secuenciadas y alineadas utilizando
los protocolos moleculares y la estructura de alineamiento descri-
tas en Schulte et al. (2000). El ￡rbol (Fig. 1) fue estimado utilizando
la informaci￳n de 1726 pares de bases, en un an￡lisis de m￡xima
verosimilitud (ML) con un modelo mixto particionado a priori. Los
modelos fueron evaluados en MEGA 5.05 (Tamura et al. 2011). Para
los an￡lisis particionados, se asumieron particiones a priori basadas
en la posici￳n de los codones con tres particiones (particiones de
cod￳n 1, 2, 3) para los tres genes codificantes para prote￭nas (ND1,
ND2, COI) combinados y una partici￳n para tARN combinado y po-
siciones no-codificantes para un total de cuatro particiones. La infor-
maci￳n utilizada puede encontrarse en www.treebase.org, accession
number TB2:S13386, y la informaci￳n metodol￳gica en detalle en
Moreno Az￳car et al. (2013). 
An￡lisis estad￭stico
Debido a la estructura jer￡rquica que presentan las especies en
funci￳n de sus relaciones filogen￩ticas, los datos obtenidos de las
mismas no son independientes (Harvey y Pagel 1991; Martins 1996).
Por ello, estimamos la se￱al filogen￩tica de los errores residuales
usando el estad￭stico ʻ (se￱al filogen￩tica de Pagel), simult￡nea-
mente con las regresiones obtenidas a partir de modelos de m￭nimos
cuadrados generalizados filogen￩ticos (PGLS). Para ello utilizamos
los programas ‘caper’ (Comparative Analysis of Phylogenetics y Evo-
lution in R; Orme et al. 2012) y ‘ape’ (Analysis of Phylogenetics y Evo-
lution;  Paradis  et  al.  2004),  ambos  desarrollados  en  R  (R
Development Core Team 2011). As￭, para analizar la variaci￳n en la
TT (TCm￡x-TCm￭n), Tpref y CV, utilizamos PGLS introduciendo en los mo-
delos las variables t￩rmicas ambientales de temperatura media y am-
plitud t￩rmica como variables predictoras. Para evaluar la relaci￳n
entre el modo reproductivo y las variables t￩rmicas ambientales, uti-
lizamos modelos PGLS con las variables t￩rmicas ambientales de
temperatura media y amplitud t￩rmica como variables predictoras.
Adicionalmente, realizamos modelos PGLS utilizando la latitud (en
grados decimales) y la elevaci￳n (valores transformados a logaritmos)
como variables predictoras, lo que permiti￳ detectar la presencia/au-
sencia de otras variables ambientales que pudieran tener alg￺n efecto
sobre los modos reproductivos. Realizamos tambi￩n un PGLS consi-
derando el modo reproductivo como variable dependiente y las va-
riables  Tpref y CV como predictoras. En todos los casos se ajust￳ el
poder de la se￱al filogen￩tica usando el valor de m￡xima verosimilitud
escalada al valor del par￡metro ʻ( Pagel 1999) utilizando ‘caper’
(Orme et al. 2012). Para seleccionar el modelo de regresi￳n que mejor
explica el ajuste entre los modelos candidatos (Angilletta 2006), utili-
zamos el criterio de informaci￳n de Akaike (AIC). Utilizamos los pesos
de los Akaike (Wi) como una medida del poder predictivo de cada mo-
delo (Burnham y Anderson 2002). Todos los an￡lisis fueron realizados
con R 2.14.0 (R Development Core Team 2011). 
Finalmente, utilizamos ANOVAs informados filogen￩ticamente
con el modo reproductivo como factor y las variables t￩rmicas de
los organismos, del ambiente, la latitud y la elevaci￳n como varia-
bles dependientes. Para este fin se utiliz￳ el m￳dulo PhyloANOVA
de Phytools (Revell 2012) con 1000 iteraciones.
Resultados
Hip￳tesis de clima variable
Con respecto a la TT de las lagartijas, s￳lo los modelos que
consideraron la temperatura media del aire resultaron informativos
para esta variable (Tabla 1a). Observamos, por otra parte, que los
valores de Tprefse ajustan a los valores medios de temperatura del
aire para las 47 especies de Liolaemus estudiadas (Tabla 1b). Adi-
cionalmente, en el caso de la TT se observ￳ se￱al filogen￩tica de
los residuos (ʻ de Pagel) igual a cero (Tabla 1a), al igual que en el
caso de los modelos que mejor ajustaron para la Tpref (Tabla 1b).
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Figura 1. Relaciones filogen￩ticas entre las 47 especies de Liolaemus estudiadas inferidos a partir del uso de ADN mitocondrial considerando la regi￳n
ND1-COI mediante el criterio de m￡xima verosimilitud. La escala al pie muestra los largos de rama proporcionales.
Figure 1. Phylogenetic relationships among the 47 Liolaemus species studied here. Data are inferred from motochondrial-DNA from ND1-COI region
under maximum likelihood criterion. Bottom scale shows the relative branch lengths.
En cuanto a la relaci￳n entre el CV y las variables t￩rmicas ambien-
tales, se observ￳ un alto valor de se￱al filogen￩tica (Tabla 1c). Los
modelos PGLS no mostraron grandes variaciones en los valores
de AIC (ʔi < 2), siendo el modelo m￡s probable el que incluye la
amplitud t￩rmica, aunque los valores de r2 ajustados fueron bajos,
por lo que el CV y las variables t￩rmicas ambientales no resultan
estar relacionadas.
Hip￳tesis del clima fr￭o
Al evaluar la relaci￳n entre el modo reproductivo y las caracte-
r￭sticas t￩rmicas del ambiente se observ￳ que esta relaci￳n se ex-
plica mejor por la temperatura media, tanto anual como estacional
(Tabla 2a), no obstante los valores de r2 son bajos. Result￳ intere-
sante que al evaluar la relaci￳n entre el modo reproductivo y las
variables geogr￡ficas (latitud y elevaci￳n), el an￡lisis PGLS mostr￳
un buen ajuste entre el modo reproductivo y la elevaci￳n (Tabla
2b). A su vez, la elevaci￳n presenta una relaci￳n significativa con
la amplitud t￩rmica ambiental anual (r2 = 0.417; P = 0.003). 
Hip￳tesis de manipulaci￳n materna
Cuando examinamos la relaci￳n entre el modo reproductivo y el
comportamiento termorregulador en las 47 especies de Liolaemus
encontramos que el mejor modelo se corresponde con el coeficiente
de variaci￳n, con un valor alto de r2 ajustado (Tabla 2c). Finalmente,
al comparar el comportamiento termorregulador de especies viv￭pa-
ras y ov￭paras, el PhyloANOVA muestra que el CV es significativa-
mente diferente entre ambas modalidades reproductivas, siendo
menos variable en las especies viv￭paras (Fig. 2; Tabla 3). En tanto,
el valor de la Tpref per se no arroj￳ diferencias al comparar los modos
reproductivos (Tabla 3). De estos an￡lisis se desprende que la hi-
p￳tesis de manipulaci￳n materna es plausible de jugar un rol impor-
tante en la transici￳n oviparismo-viviparismo.
Discusi￳n
El clima tiene una importancia determinante en la distribuci￳n
de las especies de reptiles, como lo muestra un estudio reciente a
gran escala (9861 especies de lagartijas), donde hay una relaci￳n
positiva entre la Tc y la temperatura media anual (Meiri et al. 2013).
Las especies de Liolaemus parecen estar adaptadas a temperatu-
ras ambientales bajas (Cruz et al. 2005; Rodr￭guez-Serrano et al.
2009; Fern￡ndez et al. 2011; Medina et al. 2012; Moreno Az￳car et
al. 2013), tanto por su relaci￳n con los valores medios de Tc como
en los de TCm￭n (Cruz et al. 2005; Bonino et al. 2011, Moreno Az￳car
et al. 2013). 
Recientemente, los l￭mites de distribuci￳n de las especies han
sido definidos como subproductos de las interacciones entre la fi-
siolog￭a de las especies, su fenolog￭a, los componentes ecol￳gi-
cos, la capacidad de dispersarse y las interacciones entre especies
(Bozinovic et al. 2011a). A estos factores deben sumarse los abi￳-
ticos (Chown et al. 2004), y tambi￩n las restricciones a nivel filo-
gen￩tico (Bozinovic et al. 2011b). Generalmente, la temperatura
media ambiental ha sido considerada como la principal variable
predictora en este tipo de estudios. Sin embargo, la variaci￳n de
la temperatura ambiental y el impacto que esta variaci￳n puede
tener sobre los organismos han sido subestimados (Lamb 1961;
Angilletta et al. 2002; Bozinovic et al. 2011a; Estay et al. 2014).
Por lo tanto, la forma adecuada de poner a prueba la hip￳tesis de
clima variable debe considerar a la amplitud t￩rmica como medida
de la variabilidad ambiental, y la TT de las especies como res-
puesta a esta variabilidad. Estudios previos en Liolaemus mostra-
ron una relaci￳n entre la TT y el clima (Cruz et al. 2005; Moreno
Az￳car et al. 2013). Dicha evidencia previa daba cr￩dito a la hip￳-
tesis de clima variable (Gaston y Blackburn 2000), lo que no se
corrobora en el presente estudio en t￩rminos de la TT. 41
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Tabla 1. An￡lisis de modelos de m￭nimos cuadrados generalizados filoge-
n￩ticos (PGLS) evaluando el efecto de la las variables t￩rmicas ambientales
(temperatura media anual, TMA; amplitud t￩rmica anual, ATA; temperatura
media estacional, TME, amplitud t￩rmica estacional, ATE) sobre a) la tole-
rancia t￩rmica (TT), b) la temperatura preferida (Tpref), y c) el coeficiente de
variaci￳n (CV) de 47 especies de Liolaemus. ʻ = se￱al filogen￩tica de
Pagelﾴs, Mult r2 = coeficiente de correlaci￳n m￺ltiple, Adj r2 = coeficiente de
correlaci￳n ajustado, AIC = valor del criterio de informaci￳n de Akaike, ʔi =
diferencias de Akaike, Wi = pesos de Akaike. En negrita los valores de r2
m￡s altos e informativos y los valores de menor ʔi y m￡s alto Wi.
Table 1. Phylogenetic generalized least squares regression models (PGLS)
evaluating the effect of environmental thermal variables (mean annual tem-
perature, TMA; annual thermal amplitude, ATA; mean seasonal temperature,
TME; seasonal thermal amplitude, ATE) on a) thermal tolerance (TT), b)
preferred body temperature (Tpref ), and c) variation coefficient (CV) of 47
species of Liolaemus. ʻ = Phylogenetic signal (Pagelﾴs), Mult r2 = multiple
correlation coefficient, Adj r2 = adjusted correlation coefficient, AIC= Akaike
information criterion, ʔi = Akaike differences, Wi = Akaike weights. In bold
letters, highest r2 values after considering AIC values and Wi.
a) TT
Modelo ʻ Mult r2 Adj r2 AIC ʔi Wi
ATA 0.000 0.090 0.073 208.326 -0.672 0.251
TMA 0.000 0.091 0.071 208.274 -0.645 0.258
ATA+TMA 0.000 0.153 0.114 206.983 0.000 0.491
ATE 0.000 0.016 -0.005 212.009 2.727 0.133
TME 0.000 0.072 0.051 209.282 0.000 0.520
ATE+TME 0.000 0.095 0.054 210.087 0.805 0.347
b) Tpref
Modelo ʻ Mult r2 Adj r2 AIC ʔi Wi
ATA 0.765 0.008 0.014 167.746 4.407 0.071
TMA 0.000 0.062 0.041 163.341 0.000 0.646
ATA+TMA 0.001 0.068 0.026 164.992 1.652 0.283
ATE 0.936 0.038 0.016 166.441 3.551 0.107
TME 0.000 0.071  0.049 162.891 0.000 0.629
ATE+TME 0.000 0.075 0.033 164.624 1.734 0.254
c) CV
Modelo ʻ Mult r2 Adj r2 AIC ʔi Wi
ATA 0.982 0.016 -0.005 -268.428 0.000 0.480
TMA 0.985 0.002 -0.020 -267.727 0.700 0.338
ATA+TMA 0.983 0.018 -0.026 -266.495 1.933 0.182
ATE 0.983 0.001 0.022 -267.658 0.009 0.421
TME 0.984 0.001 0.022 -267.667 0.000 0.423
ATE+TME 0.984 0.001 0.044 -265.673 1.984 0.156
Tabla 2. An￡lisis de modelos de m￭nimos cuadrados generalizados filoge-
n￩ticos (PGLS) evaluando el efecto de a) las variables t￩rmicas ambientales
(temperatura media anual, TMA; amplitud t￩rmica anual, ATA; temperatura
media estacional, TME, amplitud t￩rmica estacional, ATE), b) las variables
geogr￡ficas (latitud y elevaci￳n), y c) el comportamiento termorregulador
(temperatura preferida, Tpref y coeficiente de variaci￳n, CV) sobre el modo
reproductivo de las 47 especies estudiadas de Liolaemus. Mult r2 = coefi-
ciente de correlaci￳n m￺ltiple, Adj r2 = coeficiente de correlaci￳n ajustado,
AIC = valor del criterio de informaci￳n de Akaike, ʔi = diferencias de Akaike,
Wi= pesos de Akaike. En negrita los valores de r2 m￡s altos e informativos
y los valores de menor ʔi y m￡s alto Wi.
Table 2. Phylogenetic generalized least squares regression models (PGLS)
evaluating the effect of a) environmental thermal variables (mean annual
temperature, TMA; annual thermal amplitude, ATA; mean seasonal temper-
ature, TME; seasonal thermal amplitude, ATE), b) geographic variables (lat-
itude and elevation), and c) thermoregulatory behavior (preferred body
temperature, Tpref and variation coefficient, CV) on the type of reproductive
mode of the 47 species of Liolaemus studied here. Mult r2 = multiple corre-
lation coefficient, Adj r2 = adjusted correlation coefficient, AIC= Akaike infor-
mation criterion, ʔi = Akaike differences, Wi = Akaike weights. In bold letters,
highest r2 values after considering AIC values and Wi.
a)
Modelo Mult r2 Adj r2 AIC ʔi Wi
ATA 0.001 -0.021 -3.397 1.327 0.271
TMA 0.028 0.006 -4.725 0.000 0.526
ATA+TMA 0.031 -0.011 -2.825 1.900 0.203
ATE 0.001 -0.021 -3.403 1.707 0.236
TME 0.036 0.014 -5.111 0.000 0.553
ATE+TME 0.037 -0.006 -3.186 1.923 0.211
b)
Modelo Mult r2 Adj r2 AIC ʔi Wi
latitud 0.012 -0.011 -3.893 9.524 0.006
elevaci￳n 0.192 0.174 -13.417 0.000 0.680
latitud+elevaci￳n 0.201 0.163 -11.869 1.548 0.314
c)
Modelo Mult r2 Adj r2 AIC ʔi Wi
Tpref 0.002 -0.020 -3.468 7.359 0.025
CV 0.146       0.128              -10.827   0.000  0.975
Tabla 3. Media ﾱ DE de la temperatura preferida (Tpref) y su coeficiente de
variaci￳n (CV) en las especies estudiadas de Liolaemus, viv￭paras y ov￭pa-
ras, y an￡lisis de varianza filogen￩tico (PhylANOVA) comparando estos gru-
pos. En negrita se indican diferencias significativas (ʱ < 0.05).
Table 3. Mean preferred temperature (Tpref) ﾱ DE (standard deviation) and
its variation coefficient (CV) of the oviparous and viviparous Liolaemus
species studied here. Additionally, phylogenetic analyses of variance (Phy-
lANOVA) comparing viviparous and oviparous species. Boldface letters in-
dicate significant differences (ʱ < 0.05).
Variable Viv￭paras Ov￭paras F(1, 46) P
Tpref 35.31 ﾱ 1.16 34.65 ﾱ 1.45 2.742 0.419
CV 0.057 ﾱ 0.01 0.083 ﾱ 0.013 42.571 0.004No obstante, el modelo en el que se incluyen la temperatura
media y la amplitud t￩rmica anuales present￳ el mayor r2 y menor
AIC (Tabla 1a). Es posible que el balance de especies utilizadas
en el presente trabajo y sus distribuciones geogr￡ficas contribu-
yan a este cambio en los resultados respecto de los estudios pre-
vios  en  el  g￩nero.  Cabe  destacar  que  entre  las  especies
estudiadas aqu￭, el 55 % de las mismas habitan climas fr￭os. Es
tambi￩n probable que la eficiencia termorreguladora de las 16 es-
pecies patag￳nicas y de altura (Moreno Az￳car et al. 2013; Val-
decantos et al. 2013; este estudio), permita modular la Tc de estas
lagartijas a pesar de la gran variabilidad t￩rmica de los climas ri-
gurosos que habitan. Adicionalmente, en el presente estudio se
analizan los datos con una metodolog￭a estad￭stica distinta, lo que
tambi￩n puede arrojar resultados diferentes. Finalmente, la hip￳-
tesis de clima variable ha mostrado resultados contrapuestos,
como por ejemplo en insectos, Addo-Bediako et al. (2000) verifi-
caron la hip￳tesis mientras que Overgaard et al. (2011) no. 
A partir de un estudio de Shine (1985), se ha aceptado que las
especies viv￭paras de reptiles suelen ser m￡s frecuentes en climas
fr￭os, de ah￭ la asociaci￳n entre los modos reproductivos y la distri-
buci￳n geogr￡fica. Llamativamente, nuestro estudio no indica que
la temperatura tenga una vinculaci￳n directa con la presencia o no
de especies viv￭paras, pero la elevaci￳n s￭ result￳ ser un indicador
de viviparismo. Si bien el origen del viviparismo (una de las trans-
formaciones m￡s espectaculares en las estrategias vitales) es un
hecho bien documentado (Shine 1985; Hodges 2004), sus causas
son a￺n poco comprendidas (Lambert y Wiens 2013). Probable-
mente las bajas temperaturas y su variaci￳n sean limitantes para
el desarrollo adecuado de los huevos en nidos (e.g., Jones y Lovich
2009). Adem￡s del efecto potencial de la altitud sobre la tempera-
tura ambiental, se han propuesto otros factores que pueden operar
en funci￳n de la evoluci￳n del viviparismo; por ejemplo, la reducci￳n
de ox￭geno en el ambiente podr￭a afectar al desarrollo embrionario
en el interior de los huevos (Andrews 2002), un efecto que podr￭an
compensar las estructuras placentarias. Otro aspecto que se ha
considerado es el comportamiento termorregulador de la madre
para compensar o mitigar la variabilidad t￩rmica presente en am-
bientes rigurosos; y, en tercer lugar, la falta de humedad, que puede
comprometer el futuro de los huevos depositados en el nido (Hod-
ges 2004). 
La Tprefsuele considerarse como biol￳gicamente importante por
su relaci￳n con la To (Bauwens et al. 1995). Por otra parte, no es
una variable inmutable, fijada gen￩ticamente, sino que puede variar
temporal y espacialmente (Christian y Bedford 1995; Andrews
1998); adem￡s se ha observado que puede variar en diferentes
momentos de la historia natural de una especie, como ocurre du-
rante la pre￱ez (Beuchat 1988; Bra￱a 1993; Andrews y Rose 1994;
Mathies y Andrews 1997). Por ejemplo, las hembras de Lacerta vi-
vipara (Van Damme et al. 1986), Sceloporus jarrovi (Mathies y An-
drews 1997) y Sphenomorphus indicus (Ji et al. 2006) tienen Tc
menores cuando est￡n gr￡vidas, probablemente debido a los efec-
tos perjudiciales de las altas temperaturas para el desarrollo de los
embriones (Ji et al. 2007). A su vez, se ha observado en algunas
especies de Mabuya las hembras pre￱adas regulan su temperatura
con mayor precisi￳n, manteniendo as￭ estable la temperatura para
el desarrollo de los embriones (Ji et al. 2007). 
Una comparaci￳n entre m￡s de 800 especies de reptiles (174
viv￭paras y 678 ov￭paras) revel￳ que las especies viv￭paras habitan
climas m￡s fr￭os (temperaturas medias 5.5 ﾰC m￡s bajas) que las
ov￭paras (Meiri et al. 2013). Sin embargo, la diferencia en la tempe-
ratura corporal no fue tan pronunciada (1.9 ﾰC), no obstante es sig-
nificativa (Meiri et al. 2013), corroborando la hip￳tesis de clima fr￭o
para el viviparismo en reptiles. Nuestro estudio con Liolaemus
muestra que las temperaturas medias ambientales de los sitios
donde habitan las especies viv￭paras son en promedio 4.7 y 5.6 ﾰC
(anuales y estacionales, respectivamente) inferiores a los sitios que
habitan las especies ov￭paras. En cambio, la Tpref es 0.66 ﾰC mayor
en las especies viv￭paras. Estos resultados, conjuntamente con los
de Meiri et al. (2013) sugieren que el ambiente limita la posibilidad
de ￩xito en caso de depositar los huevos en nidos, en tanto que fi-
siol￳gicamente los adultos pueden alcanzar Tc similares a las de las
especies que habitan ambientes m￡s c￡lidos (Meiri et al. 2013), por
lo que mantener embriones intrauterinos puede ser ventajoso. Las
hembras de Sceloporus jarrovi s￭ presentan menores temperaturas
corporales durante la pre￱ez y termorregulan con mayor precisi￳n
(Andrews 1997), al igual que los sc￭ncidos (Ji et al. 2007), lo que
muestra que no s￳lo la temperatura interna es importante, sino con-
trolar el rango de variaci￳n, evitando potencialmente los l￭mites de
tolerancia de los embriones. Las especies viv￭paras de Liolaemus
estudiadas aqu￭ muestran una mayor precisi￳n termorreguladora en
42
Cruz et al. 2014 Ecosistemas 23(1):37-45
Figura 2. Media ﾱ DE del coeficiente de variaci￳n (CV) de las 47 especies de Liolaemus estudiadas, representando su precisi￳n termorreguladora. Las
barras blancas indican especies viv￭paras (que raramente superan un CV de 0.065, mayor precisi￳n) y las barras grises indican especies ov￭paras (que
raramente presentan un CV menor a 0.065, menor precisi￳n).
Figure 2. Mean variation coefficient (CV) value ﾱ DE (Standard deviation) for each of the 47 species of Liolaemus studied here representing the ther-
moregulation accuracy of the species. White bars correspond to viviparous species (rarely over 0.065 CV value, higher precision) and gray bars indicate
CV of oviparous species (rerely lower than 0.065, lower precision). el laboratorio que las especies ov￭paras (CV un 25 % menor), lo que
puede estar relacionado con la hip￳tesis de manipulaci￳n materna
(Webb et al. 2006). No obstante, lo realmente relevante es que las
hembras presenten este rasgo durante la pre￱ez. Datos prelimina-
res en 19 especies del grupo Liolaemus boulengeri, clado en el que
hay tanto especies ov￭paras como viv￭paras, muestran que las hem-
bras de las especies viv￭paras tienen mayor precisi￳n termorregu-
latoria durante la pre￱ez que los machos, hembras no pre￱adas o
hembras ov￭paras (Cruz et al., datos no publicados). 
Por otra parte, el componente filogen￩tico no debe ser descar-
tado, ya que se ha observado que especies cuyos ancestros son
viv￭paros y que invadieron regiones con condiciones propicias para
la oviparidad mantuvieron el viviparismo (e.g. Sceloporus serrifer y
S. macdougalli; Lambert y Wiens 2013). En el caso de Liolaemus,
existen clados totalmente viv￭paros o totalmente ov￭paros, por lo
que la presencia de variaci￳n en este aspecto es sumamente im-
portante (como se observa en el grupo L. boulengeri en nuestro es-
tudio). Por ello, el uso de m￩todos comparativos filogen￩ticos
ayuda a la comprensi￳n de los resultados y permite la considera-
ci￳n de estas relaciones.
En conclusi￳n, nuestros datos no permiten considerar la hip￳-
tesis del clima fr￭o como modeladora de la distribuci￳n de las es-
pecies de Liolaemus estudiadas. No obstante, hay una tendencia
que muestra que las especies viv￭paras est￡n asociadas a climas
de altura y que presentan una capacidad termorreguladora m￡s
precisa que las especies ov￭paras. Nuestros resultados sugieren
que el clima modela ciertos aspectos de la distribuci￳n y de la his-
toria natural de las especies en este grupo de lagartijas.
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Especie N Localidad CV Tsel
L. abaucan 16 12 km. Al S de Palo Blanco, Catamarca, Argentina 0.072 35.184
L. albiceps 23 10 km. al S Est. Mu￱ano, Salta, Argentina 0.044 35.654
L. baguali 14 40 km. S cruce RN40 y RP29, Santa Cruz, Argentina 0.067 37.423
L. bibronii 8 19 km. W de Ing. Jacobacci, R￭o Negro, Argentina 0.074 34.519
L. calchaqui 17 Hualinchay, Tucum￡n, Argentina 0.050 35.116
L. canqueli 8 46 km. SE de Paso de los Indios, Chubut, Argentina 0.101 33.696
L. casamiquelai 9 La Esperanza, R￭o Negro, Argentina 0.095 34.298
L. chacoensis 36 33 km. E de Anillaco, La Rioja, Argentina 0.083 32.790
L. coeruleus 6 10 km. W Primeros Pinos, Neuqu￩n, Argentina 0.078 37.477
L. crepuscularis 13 2 km. S Minas Capillitas, Catamarca, Argentina 0.053 35.651
L. cuyanus 36 31 km. S Tinogasta, Catamarca, Argentina 0.078 33.845
L. darwinii 16 110,7 Km. S Villa Uni￳n, LA Rioja, Argentina 0.068 34.821
L. darwinii 33 3 km. N Puerto Madryn, Chubut, Argentina 0.069 34.889
L. donosobarrosi 8 2 km. NE Matancilla, Mendoza, Argentina 0.102 36.910
L. elongatus 13 10 km. W Primeros Pinos, Neuqu￩n, Argentina 0.070 36.038
L. espinozai 21 15 km. S Santa Mar￭a, Catamarca, Argentina 0.060 36.250
L. famatinae 9 Mina La Mexicana, cerro Famatina, La Rioja, Argentina 0.054 34.442
L. fitzingeri 9 Int. RP 1 y RP 32, Chubut Argentina 0.094 33.043
L. gallardoi 8 PN Perito Moreno, Santa Cruz, Argentina 0.054 36.093
L. goestchi 8 15 km. N General Roca, R￭o Negro, Argentina 0.097 32.530
L. grosseorum 3 El Nihuil, Mendoza, Argentina 0.069 37.354
L. irregularis 22 5 km. W San Antonio de los Cobres, Salta, Argentina 0.052 36.118
L. josei 16 El Zampal, Mendoza, Argentina 0.081 36.481
L. kingii 7 2 km. S Tres Cerros, Santa Cruz, Argentina 0.057 34.801
L. kolengh 7 70 km. S Los Antiguos, Santa Cruz, Argentina 0.065 31.790
L. koslowskyi 36 4 km. E Anillaco, La Rioja, Argentina 0.089 34.588
L. kriegi 15 7 km. N El Huec￺, Neuqu￩n, Argentina 0.067 35.171
L. laurenti 22 31 km. S Tinogasta, Catamarca, Argentina 0.079 35.314
L. lavillai 24 26 km. N La Poma, Salta, Argentina 0.046 35.205
L. martorii 5 2 km. N Las Grutas, R￭o Negro, Argentina 0.085 32.391
L. multicolor 3 10 km. al S Est. Mu￱ano, Salta, Argentina 0.070 34.875
L. multimaculatus 13 Arenas Verdes, Buenos Aires, Argentina 0.078 35.372
L. olongasta 32 50 km. S Villa Uni￳n, LA Rioja, Argentina 0.075 33.780
L. ornatus 15 2.5 km. S Susques, Jujuy, Argentina 0.056 36.248
L. petrophilus 9 45 km. SW Paso del Sapo, Chubut, Argentina 0.070 35.216
L. poecilochromus 8 40 km. E Paso San Francisco, Catamarca, Argentina 0.066 34.689
L. pseudoanomalus 16 4 km. E Anillaco, La Rioja, Argentina 0.078 33.403
L. purul 6 149 km. S Zapala, Neuqu￩n, Argentina 0.115 35.427
L. quilmes 33 Santa Mar￭a, Catamarca, Argentina 0.067 35.463
L. riojanus 3 5 km. N Baldecito, La Rioja, Argentina 0.074 36.196
L. rothi 3 Ea. Piedras Blancas, R￭o Negro, Argentina 0.108 33.287
L. ruibali 19 24 km. NE Uspallata, Mendoza, Argentina 0.061 35.965
L. salinicola 8 Medanitos, Catamarca, Argentina 0.077 34.258
L. scapularis 10 45 km. E Los Nacimientos, Catamarca, Argentina 0.089 32.980
L. scrocchii 6 8 km. E Olacapato, Salta, Argentina 0.059 34.040
L. xanthoviridis 7 2 km. S. Dos Pozos, Chubut Argentina 0.095 33.673
L. zullyi 7 25 km. S Los Antiguos, Santa Cruz, Argentina 0.032 36.437
Ap￩ndice 1
Lista de especies estudiadas por localidad y n￺mero de individuos (N) utilizados con los valores medios de Temperatura preferida (Tsel) y su coeficiente
de variaci￳n (CV).
List of species studied here by locality and number of individuals per species (N). Also mean preferred temperature (Tsel) and coefficient of variation (CV).